












































































  In   the   first   project   we   analysed   the   colonization   process   that   brought  Drosophila 
melanogaster  from Africa to Asia.  Southeast Asian populations of the fruit fly  D. melanogaster 
differ   from   ancestral   African   and   derived   European   populations   by   several   morphological 
characteristics. It has been argued that this morphological differentiation could be the result of an 
early colonization of Southeast Asia that predated the migration of D. melanogaster to Europe after 










for   several  generations  before  germination,  are  of  practical   importance   in  conservation  biology 
because they diminish the immediate ecological impact of habitat fragmentation and prevent species 




two wild  tomato species  (Solanum chilense  and  Solanum peruvianum)   found in  western South­
America in a wide range of habitats by using DNA sequences coupled to a coalescent model in 
combination   with   ecological   data.   We   develop   an   ABC   framework   to   integrate   ecological 
information   on   above   ground   population   census   sizes,   in   order   to   estimate   seed   bank   and 












simulations   and   calculations,   and   a   multitude   of   summary   statistics   for   single   or   multiple 




Ziel  dieser  Doktorarbeit  war,  anhand von genetischen Daten die  demographische Evolution von 
Arten zu untersuchen. 





asiatischen   und   afrikanischen   Populationen   sein   könnte.   Um   den   Kolonisierungsprozess   zu 
untersuchen,   haben  wir   innerhalb   einer  malaysischen  Population   200  X­chromosomale   und   50 
autosomale  Fragmente   sequenziert.  Wir   haben   diesen   neuen  Datensatz   gemeinsam  mit   bereits 
bestehenden Daten aus einer afrikanischen und einer europäischen Population anhand einer ABC 
Methode   (Approximate   Bayesian   Computation)   analysiert.   Nachdem   wir   verschiedene 







einer  Art  bestimmt.  Die Identifizierung einer  Samenbank hat  eine praktische  Bedeutung  in  der 
Konservationsbiologie,   da   Samenbanken   einen   kurzfristigen   Schutz   gegen   die   Zerstörung   von 
Lebensräumen  bieten.  Aus  evolutionärer  Sicht   sind  Samenbanken  wichtig,  um die  Effekte  von 
xiv
wechselnden   klimatischen   Bedingungen   zu   dämpfen.   In   dieser   Studie   schätzen   wir   die 
Keimungsrate   von   Samen   aus   zwei  wilden  Tomatenarten   (Solanum   peruvianum  und  Solanum 





Das   dritte   und   letzte   Projekt   meiner   Doktorarbeit   besteht   aus   der   Entwicklung   eines 
Computerprogramms,   das   die   Analyse   von   demographischen  Modellen   durch  ABC­Methoden 
ermöglicht. Mit der anwachsenden Verfügbarkeit von DNS­Sequenzen befinden sich Biologen jetzt 
in   der   Lage,   Hypothesen   zu   testen,   die   die   demographische  Vergangenheit   von   Populationen 
betreffen. Die neuesten Fortschritte der ABC­Methode ermöglichen es, solche Analysen in einem 
vereinfachten   Rahmen   zu   führen,   und   zwar   anhand   von   zusammenfassenden   Statistiken.  Wir 

































































































































the   field   at   the   beginning   of   the   twentieth   century,   to   understand   the   relations   between   the 




ago,   the   ease   with   which   biologists   are   able   to   collect   genetic   variation   data   from   natural 
populations has been ever increasing and the interpretation of this new data at the light of the results 
of   theoretical   population   genetics   already   yielded   some   very   interesting   insights   into   the 
evolutionary past of a series of species including our own, Homo sapiens.To start with, analyses of 
genetic variation data sampled from human populations on a world­wide scale showed that our 
modern   gene   pool   has   recent   and   predominant   African   origin   and   also   revealed   the   major 
demographic events that occurred during the range expansion of  Homo sapiens  across the world 






























frequency   of   this   beneficial  mutation   is   expected   to   rise   until   it   reaches   fixation  within   the 
population   and   eventually  within   the  whole   species.  Because  mutations   occur   on   a  molecule 
composed of many physically linked nucleotides, the effect that selection has on the frequency of 
the advantageous mutation is transmitted to neighboring loci along the DNA molecule. The range 
on  which   the   frequencies  of   linked neutral  mutations  are  affected  by   the   transmitted  action  of 
positive selection, depends on the crossing­over rate in this genomic region. If local recombination 
rates are high, crossing­overs will break down the physical links between loci and the transmission 











biological  questions   represent   an   important   challenge   for   the   statistical  methods  used   in   these 









throughput  DNA  sequencing   technologies   (Metzker   2010).  New   statistical  methods   had   to   be 
developed   to   bypass   the   problem  of   computing   exact   likelihoods.  One   of   these   approaches   is 
approximate Bayesian computation (ABC) (Beaumont et al. 2002; Csilléry et al. 2010; Beaumont et 




such   as   to  maximize   the   information   about   a   specific   aspect   of   the   evolutionary   process.   In 
molecular population genetics, summary statistics can be grouped into four classes describing: 1. the 
amount of genetic variation (Watterson 1975; Tajima 1983),    2.  the shape of the distribution of 
frequencies   of   mutations   (Tajima   1989;   Fu   and   Li   1993;   Fay   and   Wu   2000),   3.   linkage 
disequilibrium, that is, the non­random association between alleles on a chromosome (Kelly 1997; 
Sabeti   2002),   and   4.   the   amount   of   genetic   differentiation   between   individuals   sampled   from 
different populations (Wright 1951; Hudson et al.  1992). These summary statistics   correlate with 
parameters such as population sizes, migration rates, time of demographic events (fission or fusions 












in  population  genetics.  This  method compares  a  vector  of  summary statistics  computed  on  the 
observed   data  with   those   computed   on   a   large   numbers   of   simulated   datasets   for  which   the 
parameters  of  interest  are  known.  It  can therefore be applied when suitable   likelihoods are not 
available or computationally prohibitive and allows population geneticists to use their datasets to 
make inferences about complex evolutionary histories and to compare their theoretical models to 


































By   avoiding   the   computation   of   likelihood   functions,   ABC   simplifies   the   process   of 
comparing evolutionary hypotheses among each other and against the data. It will certainly establish 
itself as an important tool to analyse the new full­genome datasets generated by new sequencing 




study  of   the   evolution  of  Drosophila  melanogaster  and  wild   tomatoes   species   from  the  genus 
Solanum. My worked encompassed the acquisition of new nucleotide polymorphism datasets, the 
development of computational tools to perform ABC estimations in population genetics, and the 






investigate   the impact  of seed dormancy on  the evolutionary history of species from the genus 
Solanum.  Seed dormancy  is  a   life­history  trait   that  can have a  dramatic   impact  on  the genetic 
diversity of plant populations. It confers an evolutionary potential that wouldn't be suspected if only 
observable,   above­ground   individuals  would   be   considered.   The   third   and   last   chapter   of  my 
dissertation   is   the  description  of  a   software  written  by Pavlos  Pavlidis  and  myself   to   facilitate 
coalescent   simulations   in   an  ABC  framework.   It   consists   of   an   important  modification  of   the 
standard coalescent simulator ms (Hudson 2002) that allows the user to set prior distributions on 
































detect  genes   targeted by positive selection are based on  the assumption  that   the adaptive event 
required the fixation of beneficial alleles.  The  rapid   increase   in   frequency of  a   favorable  allele 
may leave a typical signature in DNA polymorphism data (Maynard Smith and Haigh 1974) that is 
called a selective sweep. Such signatures can be detected by recently developed methods (Kim and 
Stephan 2002;  Kim and Nielsen 2004;  Nielsen  2005;  Stephan  et  al.  2006;   Jensen  et  al.  2007; 
Pavlidis et al. 2010a). Some of these methods rely on a demographic model that allows them to take 
into account the fact that neutral demographic forces (such as population size bottlenecks in the 
recent   past)   can   generate   similar   signatures   as   selective   sweeps   (Barton   1998).   Estimation   of 
demographic models can therefore be used to reduce the false positives rate of selective sweeps 




mainland   south  of   the  Saharan  desert   (Tsacas  and  Lachaise  1974).  Furthermore,  historical  and 
morphological lines of evidence indicate that derived populations can be categorized into ancient 








has not been identified yet.  The first  study that  analysed Asian populations of  D. melanogaster 
contrasted patterns of morphological variation between derived and ancestral populations (David et  
al. 1976). This study showed that Asian populations are characterized by specific morphological and 
physiological   properties   such   as   slower  development   growth,   higher   fresh  weight,   and   smaller 
ovariole   numbers   than  African   and  European   populations.  Based   on   these   results   the   authors 
proposed the existence of a ‘Far Eastern Race’ of D. melanogaster. One of the hypotheses that has 


























described  in Glinka  et al.  (2003).  We aligned  the new Asian sequences to  the already existing 
African and European datasets and retained for the demographic analysis only the fragments for 








has   been   described   in   Li   and   Stephan   (2006).   The   first   model   that   we   called   the   Double 
Colonization  Scenario   (DCS)  describes   a   demographic   history  where   the  Asian  and  European 
populations split off independently from the African population (Figure 1.1). This model has been 
designed to test the hypothesis that the migration of D. melanogaster from Africa to Asia predated 
the   colonization   of   the   European   continent.   The   second   scenario   that   we   called   the   Single 
Colonization Scenario (SCS) describes a situation in which  D. melanogaster  has migrated out of 
Africa   through   a   single   colonization   route,   in   other   words,  all   non­African   (cosmopolitan) 
populations of  D. melanogaster  share a non­African common ancestor (Baudry  et al.  2004). To 












Current African size 105 3×107 uniform All
Current European size 104 5×106 uniform All
Current Asian size 104 5×106 uniform All
Bottleneck size of the Asian 10 105 uniform All
Bottleneck size of the European 10 105 uniform All
Size of the ancestral population 105 2×107 uniform All
Times
Exit out of Africa 10² 105 uniform SCS & SCS­2
Divergence between European and Asian 
population
10² Exit out of Africa uniform SCS & SCS­2
Exit out of Africa of the Asian population 10² 105 uniform DCS









































2.3  My   and   correcting   for   pre­speciation   divergence.  However,   divergence­based   estimates   of 
mutation rates can potentially be biased by the long­term action of purifying selection on non­





generation,   and  were   calculated   using   the  Recombination   Rate   Estimator  web­based   program 
(Fiston­Lavier et al. 2010; see also Hutter and Stephan 2009) available at http://petrov.stanford.edu/
RRcalculator.html.  However,   these   estimates   have   been   obtained   using   a   North   American 
population and it is reasonable to think that the real recombination rates in our populations may 
deviate   from   these   values.  To   show   that   the   results   of   our   study   are   robust   to   this   potential 








with   similar   computations  performed  by  msABC,   a   coalescent   simulator   for  ABC  simulations 
(Pavlidis et al. 2010b).
15
The model  choice  procedure:  To  summarize  our  datasets   for   the  model  choice  procedure  we 
computed the following statistics in the three populations: the average and the variance across all 
fragments  of   the  number of  polymorphic  sites   (S),   the average and  the variance of  Tajima's  D 
(Tajima   1989)   and   the   average  ZnS  (Kelly   1997).   Additionally  we   computed   for   all   pairs   of 
populations the average distance of Nei, DA (Nei and Li 1979), and the average proportion of shared 
polymorphisms between populations, SS. Monomorphic fragments were removed from the analysis. 





















variable   is   the   indicator   of   the  model   and   the   predictor   variables   are   the   summary   statistics 
(Fagundes et al. 2007; Beaumont 2008). 






using several values of  P   ranging from   0.025 to 1%. We also investigated the accuracy of our 









chosen summary statistics (Joyce and Marjoram 2008).  This  is  a sensitive point  in   the analysis 
because on the one hand, using a small number of summary statistics may lead to a substantial loss 




uninformative and will  only  add noise   to   the  Euclidean  distance.  Second,  correlations  between 
summary statistics will violate the assumption of singularity which is required when performing the 
locally   weighted   linear   regression   for   estimating   the   parameters   (Beaumont  et   al.   2002).   To 




a   larger   number   of   summary   statistics   of   our   dataset.   This   is   leading   to   a   reduction   of   the 
uninformative signals of the Euclidean distance and ensures the singularity of the final matrix of 
summary statistics. Second, in a PLS transformation the dimensionality reduction is coupled with a 
regression   model,   and   the   latent   components   (i.e.   the   transformed   summary   statistics)   are 
constructed to maximize the prediction of the response variable of the regression model (i.e.  the 
parameters of our demographic model) (Boulesteix  et al.  2007). Although this approach can be 







for   every   population   separately   and   for   the   pooled   dataset.   Summary   statistics   describing 
differentiation between populations have been computed for all possible pairwise comparisons. We 
18














weighted multivariate   regression method of Beaumont  et  al.   (2002)  implemented  in   the abcEst 
program (Excoffier et al. 2005). We estimated the marginal posterior probability distribution of each 




















X­linked   and   autosomal   polymorphism   patterns   in   the   Asian   population:  For   the   X 




per   generation.   The  means   (SE)   of    (Tajima   1983)  and  W  (Watterson   1975)   across   the  X 
chromosome are  0.0037 (0.0003)  and 0.0035 (0.0002),   respectively.  We found 39  loci  with  no 
polymorphism. The average and variance of Tajima's D along the X chromosome are 0.17 and 1.28, 
respectively   (Table   1.2).   In   order   to   contrast   X­linked   with   autosomal   genetic   variation   we 
sequenced 52 autosomal loci spanning 28,441 sites from which 323 are polymorphic. Glinka et al.  
(2005)   identified   four   autosomal   inversions   in   the  Asian  population   segregating  at   frequencies 
20



























1.2   and  Table   1.3a   and   1.3b.  Compared   to   the  African   and  European   populations,   the  Asian 
population shows the lowest amount of nucleotide diversity (Figure 1.2A) both for X­linked and 
autosomal data. The distribution of Asian Tajima's  D  values  is similar to those observed in  the 
European population although the average D is slightly more positive on the Asian X chromosome 
and   the   variance   slightly   smaller   on   the  Asian   third   chromosome   (Figure   1.2B).   The  Asian 
population also harbors the highest levels of LD among all three populations both on the X and 





population   (Stephan  and  Li  2007),   the  Asian  population   is  also  derived,  characterized  by  past 











Statistics Asia Europe Africa pooled Asia Europe Africa pooled
 1.67 2.09 5.07 4 1.78 3.08 4.59 3.83
Var  3.39 4.5 8.44 6.52 2.31 6.97 11.43 7.66
S  4.71 6.11 17.42 21.08 5.1 8.84 12.68 17.96
Var S 24.72 27.2 77.37 99.08 17.85 46.63 77.98 103.59
D 0.16 ­0.11 ­0.66 ­0.9 0.24 0.15 ­0.42 ­0.64
Var D  1.29 1.5 0.37 0.51 0.94 1.21 0.53 0.61
K 2.8 3.86 9.48 13.97 3.16 4.92 6.22 11.82
Var K  2.18 3.64 5.26 18.11 1.61 2.81 2.42 14.68
Z nS 0.53 0.43 0.14 0.11 0.55 0.37 0.23 0.13




AS­AF AS­EU EU­AF AS­AF AS­EU EU­AF
Da 0.95 0.27 0.77 0.65 0.3 0.4






is   associated  with   higher   posterior   probabilities   for   both  X­linked   and   autosomal   data,  when 
compared   to   the  SCS­2  model   in  which   the  Asian  population   is  bottlenecked  only  once.  The 
posterior   probabilities   were   0.99   vs   0.01   for   the   X­chromosome   and   0.9996   vs   0.0004   for 





the  DCS model  could  be  correctly   identified  by   the  method  in    97.9  and 96.8% of   the  cases, 
respectively. We thus identified the SCS model as our best demographic model and estimated the 
marginal posterior distribution of each parameter.
Estimation of  the demographic parameters:  We summarized the X­linked and  the autosomal 
datasets using eight partial least squares components. Using the larger X­linked dataset we find that 











Tolerance DCS SCS SCS­1 DCS SCS SCS­1
250 3.12×10­24 0.988 0.012 9.55×10­289 1 1.36×10­7
500 1.95×10­24 0.989 0.011 7.82×10­17 1 3.53×10­4
750 2.16×10­69 0.977 0.023 1.18×10­14 0.998 0.002
1000 2.6×10­94 0.966 0.034 2.93×10­14 0.998 0.002
2500 6.67×10­117 0.854 0.146 7.24×10­12 0.997 0.003
5000 2.82×10­37 0.848 0.152 1.01×10­10 0.994 0.006
7500 3.86×10­24 0.598 0.402 1.62×10­10 0.995 0.005




years   (1000  ,  11,000).  Estimates  of   the  demographic  parameters   for   the  African  and European 
populations can also be found in Table 1.5 and graphical representations of all marginal posterior 
distributions for chromosome X and 3 are in Figure 1.3. These estimates do roughly agree with 







Parameters Priors chromosome­X R² Autosome R²
Current African population size (105 , 3×107) 4,786,360   (2,040,701   , 
29,208,295)
0.62 3,134,891   (   1,371,066   , 
28,013,950 )
0.55
Current European population size (104, 5×106) 1,632,505 (780,907 , 4,870,580) 0.40 878,506 ( 383,361 , 4,775,964 ) 0.3
Current Asian population size (104, 5×106) 1,632,505 (780,907 , 4,870,580) 0.18 512,748 ( 143,082 , 4,542,090 ) 0.12
European bottleneck population size (10, 105) 22,066 (14,338 , 81,102) 0.47 32,128 ( 15,968 , 95,162 ) 0.48
Asian bottleneck population size (10, 105) 8,279 ( 2,971, 77,482 ) 0.36 11,862 ( 4,255 , 81,044 ) 0.35
Exit out of Africa (10, 106) 16,849 ( 9,392 , 33,452 ) 0.63 12,843 ( 7,095 , 31,773) 0.62
Southeast Asia colonization time (10², Exit out of Africa) 2,467 ( 711 , 5,195) 0.72 5,012 ( 992 , 11,084 )  0.68
African expansion time (10², 4×105) 25,553 ( 1,698 , 376,730 ) 0.02 37,323 ( 3,636 , 379,212 ) 0.01






















  The   quality   of   the   estimation   of   each   parameter   of   the  SCS   can   be   assessed   by   the 
coefficient of determination (R2). Previous studies have shown that parameters for which R2 values 






enough information on this  parameter.  As for  the model  choice procedure,  we showed that our 
parameter estimates are robust to the proportion of retained simulations P(Figure 1.4).
Migration of human populations towards Southeast Asia started during the last ice period 









12,800 years ago (7,100  ,  31,800)   for  chromosome 3.  These results  are  in   line with a previous 
maximum­likelihood analysis  of  the African and European populations that suggested a date of 





Our results reject the hypothesis of an ancient migration of  D. melanogaster  to  Southeast 
Asia but they do not provide information about the geographic location of the split between the 
European   and   the   Southeast   Asian   populations.   Even   if   it   seems   likely   that   migrating  D. 
melanogaster  populations   have   entered   the     region   of   the  Middle   East   by   crossing   the   Sinai 
peninsula,   additional   information,   such   as   genetic   polymorphism   data   from   a   Middle   East 
population,  would  be  necessary  to   learn  more  about   the  geographic   location  of   the  divergence 
between European and Southeast Asian populations.
Furthermore,   we   found   that   the   divergence   between   Asian   and   European   populations 
occurred about  2500  years ago (700 , 5,200) for the chromosome X and 5000 years ago (990 , 
11,000) for chromosome 3. Although favorable climatic conditions were already present before that 
time,  this  late  colonization of Asia and Europe suggests  that  D. melanogaster  depended on the 
establishment of human populations (and perhaps agriculture) to colonize these new areas. From 
31










population   size   (Pool   and  Nielsen  2008)  as  well   as   population   substructure  might   also   have 
























In conclusion,  our   study generated  a  new dataset  of  X­linked and autosomal  nucleotide 
polymorphism   in   a  Malaysian   population   of  D.   melanogaster.   In   addition,   we   performed   a 
demographic analysis of this data, jointly with one African and one European dataset, by employing 
an ABC approach. Our results reject the hypothesis that an early migration event could have led to 
the   colonization  of  Southeast  Asia  and   account   for   the  observed  morphological   differentiation 
between  African,  European   and  Asian  D.  melanogaster.  The   statistical  model   of   demographic 
evolution   that  we   inferred   suggests   that  D.  melanogaster  colonized  Eurasia   after   the  Neolithic 
period,  when   the   rise   of   agriculture   turned   small   communities   of   hunter­gatherers   into   larger 
sedentary settlements. Since  D. melanogaster  is now a human commensal, it is possible that the 







Statistics X 3 Statistics X 3
 AF 0.87 0.89  ZnSEU 0.91 0.62
Var AF 0.86 0.84 Var Z nSEU 0.01 0.46
S AF 0.85 0.87  AS 0.75 0.69
Var SAF 0.77 0.78 Var AS 0.90 0.51
 DAF 0.21 0.31 S AS 0.80 0.76
Var D AF 0.50 0.78 Var SAS 0.94 0.62
 K AF 0.68 0.68  DAS 0.14 0.25
Var K AF 0.16 0.11 Var D AS 0.81 0.31
 ZnSAF 0.92 0.96  K AS 0.53 0.63
Var Z nSAF 0.93 0.77 Var D AS 0.57 0.35
 EU 0.70 0.89  ZnSAS 0.63 0.62
Var EU 0.91 0.89 Var Z nSAS 0.78 0.76
S EU 0.75 0.93  DaAF­EU 0.80 0.86
Var SEU 0.89 0.87 SS AF­EU 0.75 0.91
 DEU 0.10 0.23  DaAF­AS 0.83 0.97
Var D EU 0.99 0.89 SS AF­AS 0.78 0.68
 K EU 0.44 0.81  DaEU­AS 0.87 0.79
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coupled  to a coalescent  model  in combination with ecological  data.  We use sequences at  eight 
reference   loci   for   a   sample   of   three   populations,   and   a   species­wide   sample.  We   develop   an 
Approximate Bayesian Computation framework to integrate ecological information on above ground 
population census sizes, in order to estimate seed bank and metapopulation parameters for each 
species.   We   provide   the   first   evidence   that   it   is   possible   to   disentangle   the   effect   of   the 








The effective population size   (Ne)  defines   the  evolutionary potential  of  a  population  because  it 
determines the rate at which adaptive substitutions appear and get fixed (Gossmann et al. 2010), as 





indeed   an   acute   problem   for   species   conservation,   especially   in   spatially   structured   plant 













The   first   objective  of   our   study   is   to   develop   a   coalescent  model  with  metapopulation 








Hairston 1994; Kaj  et al.  2001; Nunney 2002; Vitalis  et al.  2004; Siol  et al.  2007; Honnay  et al. 
2008; Oddou­Muratorio and Klein 2008; Lundemo et al. 2009; Ayre et al. 2010), although empirical 













Our second objective  is   to   test   for   the  evolution of   two different  bet­hedging strategies, 
namely long and short seed banks, in two wild tomato species with different ecological habitats 
using model­based parameter inference based on DNA polymorphism. We also provide a software 
(msABC_SB),  a  modified version  of  Hudson’s  ms  (Hudson 2002)  and  msABC  (Pavlidis  et  al. 
2010b) to perform multi­locus ABC analysis of seed bank and metapopulation parameters.
We study two wild diploid outcrossing tomato species, Solanum peruvianum and S. chilense, 
of   the   family  Solanaceae   (Peralta  et   al.  2008).  These   two   species   have   been   analysed   at   the 





al.  2005; Arunyawat  et al.  2007; Nakazato  et al.  2010). It has been hypothesized that these two 
species differ by their metapopulation structure (number of demes and migration rates) and seed 







intercrossable at  various degrees (Rick 1963; Rick  et al.  1976; Rick 1986). A recent taxonomic 
revision places the tomato clade within the genus Solanum (formerly genus Lycopersicon) (Peralta 
et al. 2005; Spooner et al. 2005; Peralta et al. 2008). In our study we focus on two Solanum species: 





et al.  2005; Städler et al.  2008). With  regard to the recent adaptive evolution of these species,  S.  
chilense  has  been  shown  to   exhibit  positive   selection  at   a  gene   involved  in   the  ABA pathway 
supposed to be involved in drought tolerance (Xia et al. 2010). S. peruvianum has on the other hand 
been   studied   for   response   to   biotic   stress   and   coevolution   with   various   parasites   such   as 
Pseudomonas  or the Ascomycete  Cladosporium fulvum.  Evidence for coevolution and balancing 
selection at resistance genes has been detected in S. peruvianum (Rose et al. 2005; Rose et al. 2007).
Estimates of the deme census sizes: We first estimated the census size of demes for both species, 




multiple  investigators.  They have been considered likely to be a  good approximation of current 



























































S. peruvianum 118 75 22.4 526 44 − 84


















CT166 2 Ferredoxin­NADP reductase 823 118 322
CT179 3 Tonoplast intrinsic protein D­type 234 174 404
CT198 9 Submergence induced protein 2­like 359 90 242
CT251 2 At5g37260 gene 348 348 974




CT198, CT251, CT268) obtained by Arunyawat  et al.  (2007) and Städler  et al. (2008) for three 














been   recently   shown   that   the   best   sampling   strategy   to   reveal   the   collecting   phase   of   a 
metapopulation is to analyse the species­wide sample,  that is,  one individual from each of many 
different demes scattered all over the range of the metapopulation (Städler et al. 2009; Chikhi et al.  






























wide   sample”,   for  which  we   selected   one   plant   per   14   accessions   of  S.   peruvianum  and   10 
accessions   of  S.   chilense  from   the   TGRC.   These   populations  were   chosen   to   be   distributed 
uniformly over the range of both species (Table 2.4).  One allele for each of the seven loci was 
sequenced per plant of the species­wide sample. Genomic DNA was extracted from tomato leaves 
using   the  DNeasy  Plant  Mini  Kit   (Qiagen  GmbH,  Hilden,  Germany).  PCR primers   and  PCR 
conditions followed those of the previous studies of the same loci in S. peruvianum and S. chilense 
(Arunyawat  et   al.   2007);  PCR   primer   information   can   be   accessed   at 
http://evol.bio.lmu.de/downloads/index.html.  PCR amplification was performed with High Fidelity 
Phusion Polymerase (Finnzymes, Espoo, Finland), and all PCR products were examined with 1% 













Table  2.4:  List   of   the   species­wide   sample  with   the  TGRC accession  numbers   from  the   two 
Solanum species





























Population genetics analysis  of the sequence data:  For both species,  summary statistics  were 
computed for each locus and each population, for the pooled sample of three populations and for the 
species­wide sample. Genetic diversity was summarized as the number of segregating sites (S) and 
the population mutation rate  w   per   locus  (Watterson 1975).  The site  frequency spectrum, was 





were   excluded   in  DnaSP.  Similar   values   for   the  observed  data  were  obtained  when  using  the 
libsequence C++ library (Thornton 2003). 
Population genetics modelling:  Compared to  the classical Wright­Fisher  model  of coalescence 
theory (Kingman 1982), seed banks can be seen as a departure from random mating, since there is 
separation   of   individuals   into   different   age   classes   (overlapping   of   generations).  We  used   the 
coalescent model proposed by Kaj et al. (2001) for seed banks. Intuitively, seed banks should slow 
down the rate of coalescence because of the structure introduced in the pool of ancestors (Templeton 











































●   bm=b 1 −bm−1 from the seeds produced m generations ago.











2 r2  using  1  from eq. 4.














levels  of genetic diversity accumulating  in  the soil  seed bank (Honnay  et al.  2008).  Reviewing 









when plants  are  above ground.  Lineages  can   thus  only  migrate  between demes  by pollen.  The 
migration rate () was thus multiplied as well by  1 . (Note that if no rescaling is done, seeds and 
pollen are assumed to migrate.)
5)  A   key   assumption   in   this  model   is   to   assume   that   every   generation,   the   number   of 










Parametrization  of   the  demographic  models:  We modelled   the  metapopulation  as   an   island 
model with nd  demes,  with migration occurring among demes (Pannell  and Charlesworth 1999; 
Wakeley and Aliacar  2001;  Pannell  2003;  Wakeley and Takahashi  2004).  We did not   take  into 
account extinction/recolonization as we did not have data to estimate such parameters. However, we 
assumed that each species was composed of a set of many demes which allowed us to apply the 
many­demes  model   from Wakeley and Aliacar   (2001)  and Wakeley and Takahashi   (2004).  The 
effective migration rate  is the proportion of individuals in a given deme which come from other 
demes by migration.  In an island model,  all demes contribute equally to the migrant pool. Our 
metapopulation had a current census size of  Scurrent =  Ncs x  nd. To model the demography of each 
species, we assumed that the nd = 200 demes join into a single panmictic population of size Sanc at 
time tevent in the past. The time was measured here in years assuming one generation per year. Three 


















































































Table   2.6a:  Summary   of   prior   boundaries   of   the  ABC   chosen   for   each   tested  model   in  S.  
peruvianum











































































known,  sim.  Here  we  implemented  our  ABC algorithm  following  Excoffier  et  al.   (2005).  The 
algorithm used to estimate the parameters of a model is composed of three steps: a simulation step, 


















rates are  given as  the local  rates of crossing­over per site  per generation,  and were taken from 
Stephan   and  Langley   (1998).  The   coalescent   simulations  were   performed   using   our  modified 
version of the program ms as described above (Hudson 2002; Pavlidis et al. 2010b). We developed 
our   own   code   to   sample   parameter   values   from  prior   distributions   and   to   compute   summary 







average Tajima's  D  across  loci at   the species­wide level.  The rationale behind  this  choice  is  as 
follows.
Statistics computed at the population level are informative on the recent demographic history of the 














where   the   response  variable   is   the   indicator   of   the  model   and   the  predictor   variables   are   the 
summary statistics (Fagundes et al. 2007; Beaumont 2008). Here we simulated 400,000 datasets for 
each  of   the   investigated  demographic  models   and   summarized   them   into   the   set   of   summary 
statistics, △sim, described in the previous section. For each demographic model we retained the 500 
simulated datasets associated with the smallest    and applied the method of Beaumont (2008) to 
estimate   posterior   probabilities.   Bayes   factor   were   calculated   as   the   ratio   of   these   posterior 
probabilities.
Parameters estimation: To analyse more specifically the demographic models associated with the 
















unexplained  by  the  PLS components  and  is  constructed by comparing  the simulated parameter 
values with the ones predicted using a given number of PLS components (Wegmann et al.  2010). 
We chose the number of components for the parameter estimation procedure such that additional 



















above 0.9.) This uncertainty on  Ncs  is   taken into account when defining the priors  in  the ABC 
method.
Population genetics analyses: Table 2.7, 2.8, and 2.9 contain the summary statistics of the genetic 























































CT066 58 18.24 −1.04 −1.12 −1.12
CT093 39 12.26 −1.62 −1.42 −1.25
CT166 59 18.55 −1.6 −1.55 −1.72
CT179 54 16.98 −0.58 −0.63 −0.82
CT198 59 18.55 −0.61 −0.69 −0.75
CT251 94 29.56 −0.87 −0.79 −0.83
CT268 83 26.1 −0.79 −0.18 −0.18





















CT066 43 15.2 0.064 0.44 0.44
CT093 21 7.42 −1.26 −1.05 −0.64
CT166 48 16.97 −0.39 −0.32 −0.67
CT179 39 13.79 −0.72 −0.72 −0.24
CT198 25 8.84 −1.02 −1.02 0.02
CT251 24 8.48 −0.34 −0.53 −0.39
CT268 50 17.67 0.005 0.29 0.29














































CT066 13.43 7.29 13.58 −0.34 0.49 −1.03 0.21
CT093 8.13 7.62 9.93 −0.14 −0.74 −1.07 0.11
CT166 14.27 13.25 22.52 −0.5 −1.16 −0.95 0.07
CT179 6.36 12.58 14.24 −0.1 −0.51 −0.9 0.19
CT198 18.73 14.14 16.97 −0.02 −0.02 −0.23 0.09
CT251 22.98 16.89 22.62 −0.17 0.18 −0.33 0.14


















































CT066 13.08 10.93 10.93 0.14 0.50 0.46 0.00
CT093 7.42 4.64 9.12 −0.71 0.91 −1.55 0.23
CT166 19.44 13.91 8.61 0.31 −0.05 0.20 0.23
CT179 11.67 9.54 9.19 0.09 0.42 0.07 0.18
CT198 7.07 7.07 13.08 −0.46 −1.36 0.48 0.13
CT251 18.03 21.52 22.33 0.44 −0.02 0.81 0.12


























CT066 63 15.41 −0.61 −0.48 −0.61
CT093 60 14.67 −1.71 −1.71 −1.56
CT166 108 26.82 −1.62 −1.61 −1.94
CT179 72 17.61 −1.11 −1.02 −0.87
CT198 88 22.21 −0.73 −0.71 0.02
CT251 122 30.29 −0.88 −0.72 −0.38
CT268 121 29.59 −1.01 −0.79 −1.01




















CT066 64 15.65 −0.74 −0.42 −0.42
CT093 49 11.82 −1.03 −0.87 −0.19
CT166 74 18.1 −0.22 −0.11 −0.34
CT179 61 15.4 −0.71 −0.66 0.003
CT198 51 12.87 −0.98 −1.02 −0.78
CT251 107 25.8 −0.07 0.33 1.023
CT268 84 20.26 −0.12 0.41 0.41





could not be distinguished for  S. chilense  (Figure 2.3b; Bayes factor of 1.09  (Kass and Raftery 
1995)). Therefore, we chose to model S. chilense with a constant species size in time (though fusion 
of  demes  occurs  at   time  tevent  in   the  past)  because   this  model  has  one  parameter   less   than   the 
expansion model. The crash model with seed bank was not favored for either species. 
As expected, the species­wide sample data reflects the species demography, as found for the 
expansion being assessed by the negative Tajima’s  D  in  S. peruvianum  (Table 2.7a; Städler  et al.  
2009).  However,   the  barely negative Tajima’s  D  in  S.  chilense  does  not   indicate  strong species 


























































values   which   are   dictated   by   processes   shaping   the   scattering   phase   of   the   coalescent   in   a 
metapopulation.
70
 Difference   in   germination   rate  between   species:  Finally,   using   the  model  with   the   optimal 
number of demes and best demographic scenario for each species, we ran 1,000,000 simulations to 
estimate its parameters. We compared the posterior estimates for the parameters of the seed bank 


















Germination rate (b) 0.01 1 0.06 0.01 0.13
Migration rate () 10­4 10­2 1.15× 10­3 5.37× 10­4 2.4× 10­3
Time of expansion (tevent) 0 8× 105 4.66× 105 1.11× 105 7.32× 105
Expansion ratio 0.01 1 0.118 0.017 0.275
Census size per deme (Ncs) 50 200 180.37 80.27 198.09
Mutation rate () 5× 10­9 10­8 8.71× 10­9 5.32× 10­9 9.93× 10­9
S. chilense
Germination rate (b) 0.01 1 0.14 0.04 0.27
Migration rate () 10­4 10­2 1.66× 10­3 4.57× 10­4 6.92× 10­3
Time of split (tevent) 0 8× 105 3.21× 105 2.65× 104 7.81× 105
Census size per deme (Ncs) 50 200 180.55 56.77 196.81


























over   many   years   (Cohen   1966;   Templeton   and   Levin   1979;   Evans   and   Dennehy   2005).  S.  




























and  Flores   (2005)   found   that   dormant   species   can   constitute   a   large   proportion  of   species   in 
environments with frost, and/or drought. This hypothesis thus states that dormancy is a selective 
predictable   mechanism   for   the   co­occurrence   of   germination   with   suitable   environmental 
conditions, as during ENSO events. 





























relationship   between   patterns   of   nucleotide   polymorphism   in   natural   populations   and   their 
evolutionary history. Statistical methods have been employed to estimate demographic parameters 
using likelihood approaches (Hey and Nielsen 2007) or analysing summary statistics of the data. 














Our   aim   is   to   provide   a   software   that   (i)   draws   parameter   values   from   user­specified   prior 
distributions, (ii) allows to choose from a variety of summary statistics, (iii) can be used for multiple 
unlinked   loci,   and   (iv)   enables   the   calculation   of   summary   statistics   in   cases   of   incomplete 
























pairwise correlation coefficient  ZnS  (Kelly 1997). Population differentiation statistics such as  FST 
(Hudson et al. 1992; Slatkin 1993), or pairwise FST have been implemented for the case of multiple 
population   datasets.  Furthermore,  fixed  differences,   shared   and  private   polymorphisms   can  be 
calculated  between  pairs  of  populations.  When  datasets  are   composed  of  multiple  populations, 
summary  statistics   i   ­   iii   are   calculated   for  each  population  as  well  as   for   the  pooled  sample. 
Summary statistics are calculated for each locus, and averages and variances are reported if multiple 
loci are simulated.
Simulations  with   incomplete   information:  Often,   in  Sanger   re­sequencing   (e.g.  Hutter  et  al.  
2007), microchip sequencing (e.g.  http://www.dpgp.org/)  or high­throughput sequencing projects 
(e.g. http://www.dpgp.org/), a fraction of data contains missing information, that is, non­identified 
nucleotides   symbolized   as   'N'.  Missing  data   affect   the  values   of   summary   statistics   (e.g.   they 
decrease   variability),   and   therefore  may   bias   the   demographic   inference.   In  msABC  one   can 
simulate  missing data  by specifying  the  coordinates   (position  and sequence)  of  each  'N'   in   the 


































































command   line  of  ms,   thus   shortening   the   learning  curve   for   a  user  who   is   familiar  with  ms. 




size,   recombination   rate,   and  mutation   rate.  msABC  provides   a   collection   of   commonly   used 
summary   statistics   that   allow   to   quantify   levels   of   polymorphisms,   linkage   disequilibrium, 




































have   been   implemented   elsewhere   [e.g.  abcReg   by   K.   Thornton 
(http://www.molpopgen.org/software/abcreg) or non­linear regression models by Blum and Francois 
(2010) (http://membres­timc.imag.fr/Michael.Blum/my_publications.html)].




model among the tested models (Ratmann  et al.  2009).  Therefore,  once the best model  and its 
parameters have been inferred,  it is necessary to investigate whether simulations under this model 
are able to predict the observations (predictive simulations).







































from Uganda to Zimbabwe (Excoffier  et al.  2009). If the centre of origin of  D. melanogaster  is 
located in Uganda, an under­investigated population, then we might find there populations that are 










populations   carry   similar   levels   of   genetic   diversity   as   European   populations   (Caracristi   and 
Schlötterer  2003).  This  observation  doesn't   support   the   idea   that   the  American  population  was 
founded by a single founder event, as we assumed it for the foundation of the European and Asian 
populations.  The   reason   is   that   such   a   scenario   is   expected   to   lead   to   a   reduction  of   genetic 
polymorphism   in   the   derived   population   (Ometto  et   al  2005;   Li   and   Stephan   2006).  More 
interestingly, entomological records indicate that D. melanogaster was observed for the first time in 
North America in 1875, in the state of New York (Lintner 1882; Keller 2007). Only 25 years later, 
the  species  has  been  qualified   to  be  „the  most  commonest   species“  all  over   the  United  States 
(Howard 1900). This gives us an idea about the impressive dispersal capacities of D. melanogaster  
and makes it   likely that  human­mediated worldwide migration events between populations   can 
occur on a regular basis. 
Another question that remains to be answered is the interpretation of the observed ratio of X­
linked   to   autosomal   diversity   (hereafter  X/A   diversity   ratio)   in  Asian   populations.  Under   the 
standard neutral model assumptions, the X/A diversity ratio would be 0.75, following the numbers 













Although  much effort  has   already  been   invested   into   the  analysis  of  D. melanogaster's  





Estimation  of   the  germination  rates  of   two  wild   tomato   species:  In   the   second  project  we 
combined ecological and genetic data to investigate the effect of seed dormancy on the molecular 
evolution of wild tomatoes from the genus  Solanum.  Large population sizes compared to census 






species.  We   also   show  that   two   species  with   different   ecological   habitats   and  metapopulation 
structure   (different   number   of   demes)   exhibit   different   germination   rates.   This   difference   can 
represent bet­hedging adaptation to environmental stochasticity over space and time. 
One critical aspect of the statistical analysis we conducted in this project was the modest 











  It   seems,   however,   that   the   population   size   expansion   that  we   identified   in  Solanum 



















for  an experienced programmer,  developing specific   tools   for  a  given analysis  still   remains   the 
optimal solution, the   increasing number of msABC users already indicates that it  fulfils  (at least 
some of)   the needs of biologists   that are  interested  in  interpreting observed patterns of genetic 
polymorphism   in   a  model­based   framework.   Other   software   or   packages   implementing  ABC 
methods for population genetics have been published recently (Cornuet  et al.  2008; Lopes  et al.  
2009; Wegmann et al. 2010). Among them the ABC toolbox package generated by Wegmann et al.  













identify  which aspects  of   the dataset  cannot  be correctly  predicted by  the model  and  therefore 
provides a powerful way to perform model refinement. 
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